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1章：総合導入 
 送粉者の行動は、植物と送粉者の関係を決定する重要な要因である。これまで多くの研究
が、送粉者の行動を、彼らが経済学的に合理的な行動をとることができるという仮定の下で
解釈してきた。しかし、動物の能力には限界や制約が存在するのが普通であるし、能力の行
使には、時間的エネルギー的なコストが必要であることも指摘されている。このような動物
の能力のネガティブな側面も、彼らの行動を決定する重要な要因となるはずである。以上を
踏まえ本研究では、訪花動物の能力のネガティブな側面が、彼らの訪花行動にどう影響して
いるのかを明らかにすることを目的に、マルハナバチと人工花を用いた閉鎖系実験を行っ
た。 
 
2章：花の見つけやすさが「報酬量と報酬場所との連合学習」に与える影響 
 これまで、訪花動物は報酬量の多い株の場所を学習することで、採餌効率を上げることが
できると言われてきた。しかし、学習に時間的なコストが必要とされるなら、素早い訪花が
可能なときには、素早さを犠牲にしてまで学習を行わなくなるかもしれない。 
 そこで、花が容易に見つけられる状況（素早い訪花が可能な状況）と、花を見つけること
が容易ではない状況（素早い訪花が不可能な状況）でハチを採餌させ、高報酬花と低報酬花
の利用割合が、ハチの経験とともにどう変化するのか調査した。その結果は、花が見つけに
くい時にはハチが経験を積むにつれて高報酬花の利用割合が高くなったが、そうでない状
況では高報酬花の利用割合は高まらなかった。 
 この結果は、花の見つけやすさの如何によって、報酬量と報酬場所の連合学習を行うか否
かが決定されることを示している。これは、報酬の場所を学習することが、空間解像度が高
くないという昆虫の視覚の制約を補うために有効であるとは言え、学習には時間的なコス
トがかかるため、視覚の制約による不利が小さい条件では学習を行わなくなる、というロジ
ックで説明された。 
 
3章：第 3の花の存在が、「モデル花と擬態花の識別学習」に与える影響 
 モデル花（報酬を持つ花）と擬態花（報酬を持つ花に類似した報酬を持たない花）が混在
した採餌場では、擬態花を学習して訪花しないようにすることは、時間的/エネルギー的コ
ストを節約することに繋がる。しかし学習を行うことにコストが必要であるなら、ハチは条
件次第では、学習を行わないという戦術を選択するかもしれない。 
 そこで、モデル花と擬態花のどちらにも似ていない第 3 の花を混在させることで学習す
べき情報を複雑にした場合、ハチの識別学習の程度がどう変化するのかを調査した。その結
果、モデル花と擬態花の色が、同時に見比べないと見分けられないくらい似ているときには、
第 3 の花の花を混在させるとハチが無報酬擬態花の識別学習を行わなくなることが示され
た。 
 第 3 の花によって識別学習の程度が低下したのは、情報が複雑になったことで学習のコ
ストが増大し、学習のコストに対する利益が相対的に目減りしたことが原因と思われる。こ
の結果は、送粉者を巡る 2 種類の植物間の相対的な競争関係が、必ずしもその 2 種の植物
間の関係性だけで決まるわけではないことも示唆している。 
 
4章：花の見つけやすさが定花性に与える影響 
 訪花者の定花性に着目した実験も行った。定花性とは、同等（またはそれ以上）の価値が
ある他の種類の花があるにもかかわらず、個々の訪花者が、決まった種類の花を連続して訪
花する行動のことである。 
訪花動物がなぜ定花性を示すのかについては諸説あるが、現在最も支持されているのは、
「探索イメージ仮説」である。これは、花を見つけることが容易ではない状況では、一種類
の花の探索イメージを短期記憶に格納して探した方が、効率的に花を見つけられるという
考え方にもとづいている。この説では、送粉者が同じ種類の植物を連続して訪問するのは、
1）短期記憶が行動に直結する記憶形態であること、2）短期記憶には一種類の探索イメージ
を格納する容量しかないこと、3）短期記憶は新しい情報によって容易に上書きされる記憶
形態であるため、直前に訪れた植物の探索イメージが短期記憶を占めてしまうこと、が原因
であると説明している。 
 この仮説の妥当性を検討するため、本研究では探索イメージの上書き効果に影響する要
因として、花の大きさと花の色に着目し、これらの違いが定花性の程度にどう影響をあたえ
るのか検討した。その結果、花が小さく見つけにくい状況ほど特定の花色への好みが強くな
ることや、2 種類の花の花色が異なるほど、（好みとは独立に）直前に訪れた花と同じ種類
の花に次にも訪れる傾向が強くなることが示された。この結果は、少なくとも現時点では、
探索イメージが格納される短期記憶の容量が小さく、かつ、干渉を受けやすい記憶形態であ
ると考えることでのみ説明が可能な行動様式であった。 
 
5章：総合討論 
 一連の結果は、動物の能力に関するネガティブな側面を考慮することが、送粉者の訪花行
動を理解する上で不可欠であることを示すものである。動物の能力のネガティブな側面に
よって引き起こされる、送粉者の訪花行動は、送粉者と植物の関係、ひいては植物の進化に
も大きく影響するだろう。概して我々は、生物の持つ優れた能力に着目しがちである。しか
し、優れた能力には相応のコストやトレードオフが伴うことや、進化には様々な制約が存在
することを忘れてはいけないのである。 
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Chapter 1: General introduction 
Pollinators’ foraging behavior is one of the major determinant of plant-pollinator interactions. To date, 
many studies have explained pollinator behavior in the context of optimal foraging theory, in which 
animal’s behavior is assumed to optimize to maximize the rate of net energy gain. However, pollinators 
would not always be able to optimize their behavior as there are the limitations in their cognitive ability. 
The purpose of this thesis is to clarify the effect of limitations in pollinators’ cognitive abilities on their 
foraging behavior. 
 
Chapter 2: Effect of flower perceptibility on spatial-reward associative learning 
The associative learning of spatial and reward information is generally considered an adaptive 
behavior of pollinators that collect food from renewable resources. However, learning may not always 
maximize foraging efficiency if choosing a high-reward location accurately based on learned 
information imposes a time cost on the forager (speed-accuracy trade-off). To examine the effect of 
speed-accuracy trade-offs on associative learning, I observed bumble bees, Bombus ignitus (Smith), 
foraging in mixed arrays of high- and low-rewarding artificial flowers under two conditions i.e., arrays 
of small flowers where bees could not easily recognize the next flower, and arrays of large flowers 
where bees could easily recognize the next flower. When flowers were small, bees created foraging 
routes by selectively incorporating the locations of high-rewarding flowers with their experience. 
When flowers were large, bees flew between flowers more quickly than when flowers were small, 
creating foraging routes without accounting for the locations of high-rewarding flowers. Estimated 
foraging efficiency was higher when flowers were large than when they were small, at least until 
flower visitation number reached 3,050, suggesting that rapid foraging might be a better choice than 
accurate foraging when individuals are able to locate flowers easily. The results suggest that, 
associative learning of spatial and reward information might be a choice that foragers can apply 
according to the cost-benefit balance of learning.   
 
Chapter 3: Effect of the third flowers on the discrimination learning between rewarding and 
deceptive mimic flowers 
Some plant species produce non-rewarding deceptive flowers that attract pollinators by mimicking 
rewarding flowers. Here, I examined the effect of “third flower” on the discrimination learning of 
bumble bees (B. ignitus). To this end, I conducted experiments using three kinds of artificial flowers: 
(1) rewarding blue flowers (model), (2) two types of non-rewarding flowers that differ in color 
similarity to the model (mimic: sky-blue or ink-blue), and (3) rewarding yellow flowers (third). Based 
on the bee color hexagon (Chittka et al. 1992: J Comp Physiol), color distance between blue and sky-
blue is 0.058, and blue and ink-blue is 0.124, respectively. When the mimic of ink-blue was used, bees 
could easily discriminate to the model (experiment 1), and when the mimic of sky-blue was used, bees 
could not easily discriminate to the model (experiment 2). When the bees foraged in the mixed array 
of the models and mimics, they learned to avoid mimics with their experience, irrespective which color 
(sky-blue or ink-blue) was applied for the mimics. However, in the array of models, mimics and thirds, 
bees almost did not avoid mimics even after they gained experience, when the color of the mimics was 
sky-blue. When the color of the mimic was ink-blue, bees learned to avoid mimic. In the array of 
models and thirds, bees equally visited both types of flower. These results suggest that the third flowers 
affect discrimination learning of rewarding and deceptive flowers by bumble bees, while its effect 
would depend on the similarity between rewarding and deceptive flowers. Learning to distinguish 
deceptive flowers from rewarding ones have generally been considered to increase net energy gain as 
it will decrease time and energy cost associated by the visiting to non-rewarding deceptive flowers. 
However, learning would not always maximize foraging efficiency depending on the cost benefit 
balance of the learning.  
 
Chapter 4: Effect of the flower feature on the flower constancy 
I also conducted experiment related to flower constancy, the tendency of individual pollinators to 
exclusively visit certain flower species bypassing other available flower species that could potentially 
be more rewarding. To date, several nonexclusive hypotheses have been proposed to explain flower 
constancy. The most popular explanation is search image hypothesis, which states that flower 
constancy occurs because pollinators use a “search image” that is attributable to attentional focus in 
its short-term memory. However, little evidence exists for the formation of search images in pollinators. 
To test search image hypothesis, I examined the effect of flower size and flowers color on flower 
constancy of bumble bees (B. ignitus). Flower selectivity increased with decrease in flower size, and 
within-bout constancy, measured as the tendency of flying to the same flower types in succession 
compared with the expectation of a given flower selectivity within a bout (single round trip between 
the hive and foraging patch), increased with increase in color distance between flowers. These results 
indicate the effects of attentional focus in short-term memory on flower choice by bumble bees, and 
generally consistent with the search image hypothesis. 
 
Chapter 5: General discussion 
Series of the results of my experiments indicate that the effects of limitations in their cognitive abilities 
are not negligible in understanding the behavioral rule of pollinators. Considering both the positive 
and negative aspects of pollinators’ abilities would thus help in understanding the evolutionary and 
behavioral interactions between plants and flower pollinators.   
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３． 審査結果要旨：別紙参照 
辻本翔平 審査結果要旨 
 当博士論文審査委員会は、当該論文「送粉動物の能力の制約が彼らの訪花行動に与える影
響」を詳細に査読し、平成 30 年 1 月 24 日（水）に博士論文研究の公聴会を実施し、同日、
論文内容の最終審査と最終試験を行った。以下に、当委員会による審査の結果を要約する。 
 
 送粉動物の採餌行動は、植物の繁殖や進化、ひいては群集構造に影響を与える重要な要因
である。このため多くの研究者が、送粉動物の行動原理の解明を試みてきた。特に、最適採
餌戦略モデルの立場から送粉動物の行動原理を解明する取り組みは、多くの成果を収めてき
た。しかし、送粉動物の採餌行動には、定花性（個々の訪花者個体が同じ種類の花を連続し
て訪花する傍ら、同等の価値がある別の種類の花を素通りする性質）やトラップライン訪花
行動（採餌の際に特定の経路を繰り返し利用する行動）等、単純な仮定に基づく最適採餌戦
略モデルでは説明しきれない行動も、多々知られている。本博士論文研究は、こうした一見、
合理的には見えない送粉動物の採餌行動が、送粉動物の能力の制約を考慮することで初めて
理解できるようになるのではないかという着眼で説明を試みた独創的なものである。 
 まず１章では総合導入として、動物の能力にはそれぞれの種ごとに特有または共通の限界
や制約が存在することが論じられている。そして、こうした能力の限界や制約のうち、特に、
短期記憶の容量が小さいこと、学習に時間的・エネルギー的なコストが必要とされること、
訪花動物のほとんどを占める昆虫の複眼の視覚解像度が低いことに着目し、これらの事実が、
一見非合理的な行動にも思われる、定花性などの採餌行動を説明できる可能性を持つことが
論じられている。 
 ２章では、視覚の制約と学習のコストが、報酬量と報酬場所の関連学習に与える影響につ
いて、人工飼育されたマルハナバチと、発泡スチロールで作成した人工花を用いて行った屋
内実験をもとに論じている。多くの送粉動物が餌として利用する花蜜は、時間が経てば再補
充されるタイプの餌資源である。従って送粉動物は、花蜜の分泌速度が高い株の場所を学習
することで、採餌効率を上げることができると考えられている。これに対し本申請論文研究
では、学習に時間的なコストが必要とされるなら、素早い訪花が可能なときには、学習を行
うことが必ずしも最適な戦術とはかぎらないのではないかという着眼で研究を行った。具体
的には、大きな人工花を配置した採餌場（花が容易に見つけられるため素早い訪花が可能な
状況）と、小さな人工花を配置した採餌場（花を見つけることが容易ではないため素早い訪
花が不可能な状況）でマルハナバチを採餌させ、高報酬花と低報酬花の利用割合が、ハチの
経験とともにどう変化するのか調査している。その結果、ハチは花が見つけやすく素早い訪
花が可能なときには、報酬量と報酬場所の関連学習を行わなくなることが示されたのである。
この結果は、報酬の場所を学習することは、視覚解像度が高くないという昆虫の能力の制約
を補うものであるとは言え、学習には時間的なコストがかかるため、視覚の制約による不利
が小さい条件では学習を行わなくなる、という論理で説明されるものであった。 
 ３章では、報酬のある花とない花を識別する学習「識別学習」に着目している。動物媒植
物のなかには、送粉者に報酬を提供することなく送粉者を利用する植物が存在しており、そ
うした植物が咲かせる花のことを無報酬花と呼ぶ。無報酬花が送粉者を騙す戦略は様々だが、
最も一般的なのは、報酬を持つ花に擬態することで送粉者を呼び寄せるものである。報酬花
とそれに似ている無報酬花が混在している状況では、送粉者が無報酬花を学習してそれを避
けることは時間的/エネルギー的コストを節約することに繋がる。しかし、本申請論文研究
では、学習を行うことにコストが必要であるなら、送粉者は条件次第では、学習を行わない
という戦術を選択する可能性があると提案している。ここでは、無報酬花が擬態している報
酬花をモデル花と定義し、ここに、無報酬花（擬態花）とモデル花のどちらにも似ていない
第 3 の花を混在させることで学習すべき情報を複雑にした場合に、ハチの識別学習の程度が
どう変化するのかを調査している。そして、モデル花と擬態花の色が、同時に見比べないと
見分けられないくらい似ているときには、第 3 の花を混在させると、ハチが無報酬擬態花の
識別を行わなくなることを示している。この結果は、情報が複雑になると学習のコストが増
大し、学習のコストに対する利益が、相対的に目減りすることを示唆する結果だと言える。 
 ４章では、送粉者の定花性に着目している。定花性とは、同等（またはそれ以上）の価値
がある他の種類の花があるにもかかわらず、個々の訪花動物が、決まった種類の花を連続し
て訪花する行動のことである。訪花動物がなぜ定花性を示すのかについては諸説がある。現
在最も支持されているのは、「探索イメージ仮説」である。これは、花を見つけることが容
易ではない状況では、一種類の花の探索イメージを短期記憶に格納して探した方が、効率的
に花を見つけられるという考え方にもとづいている。この説では、送粉者が同じ種類の植物
を連続して訪問するのは、1）短期記憶が行動に直結する記憶形態であること、2）短期記憶
には一種類の探索イメージを格納する容量しかないこと、3）短期記憶は新しい情報によっ
て容易に上書きされる記憶形態であるため、直前に訪れた植物の探索イメージが短期記憶を
占めてしまうこと、が原因であると説明している。本申請論文研究では、この仮説の妥当性
を検討するため、探索イメージの上書き効果に影響する要因として、花の大きさと花の色に
着目し、これらの違いが定花性の程度にどう影響をあたえるのか検討した。その結果、花が
小さく見つけにくい状況ほど特定の花色への好みが強くなることや、2 種類の花の花色が異
なるほど、（好みとは独立に）直前に訪れた花と同じ種類の花に次にも訪れる傾向が強くな
ることが示された。この結果は、少なくとも現時点では、探索イメージが格納される短期記
憶の容量が小さく、かつ、干渉を受けやすい記憶形態であると考えることでのみ説明が可能
な行動様式であった。 
 ５章では、これら一連の結果を踏まえ、動物の能力の限界や制約を考慮することが、送粉
動物の訪花行動を理解する上で不可欠であると論じている。そして、概して我々は生物の持
つ優れた能力に着目しがちであるが、優れた能力には相応のコストやトレードオフが伴うこ
とや、進化には様々な制約が存在することを忘れてはいけないと提言している。 
 なお、本審査論文の成果の一部は、国際専門誌 Behavioral Ecology and Sociobiology に
公表されており、関連する国際学会・国内学会大会において発表されている。2017 年 3 月の
第 64 回日本生態学会では、優秀ポスター発表賞を受賞し、その内容が高く評価された。 
 
 以上を総合して判断した結果、当審査委員会は、本申請論文が博士（理学）の学位を授与
するに値するものと認め、合格と判定した。 
